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. Resumen

Las plantas estan expuestas continuamente a estimulos
ambientales que influyen en su desarrollo, su rendimiento
y su productividad. Las plantas han desarrollado diferentes
estrategias morfoldgicas, fisioldgicas y bioquimicas para
hacer frente a diferentes situaciones de estrés, a lo largo de
su historia evolutiva. Entre ellas, la resistencia y la tolerancia
a menudo son utilizadas por las plantas para responder a
tales situaciones estresantes. Esta pequena revisiéon presenta
un breve panorama de ambos conceptos en relacién a una
impresionante diversidad de respuestas de adaptacién
empleadas por las plantas ante diferentes factores de estrés.
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2. Abstract

Plants are continuously exposed to environmental stimuli
that affect their development, yield and productivity. Along
its evolutionary history, plants have developed different
morphological, physiological and biochemical strategies to
cope at different stress conditions. Among them, resistance
and tolerance are often used by plants in response to such
stressing situations. This mini review shows a brief view for

both concepts, in their relation to an impressive diversity of
adaptive responses used by plants against to different stress
factors.
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3. Introduccién

Las plantas han evolucionado desde su aparicién para
adaptarse a los ambientes diversos a los que a menudo
estan expuestas. Las respuestas que las plantas muestran
ante distintas tensiones les permiten detectar cambios
ambientales sutiles y responder inmediatamente a
condiciones complejas de estrés, minimizando los dafos
y conservando recursos valiosos para el crecimiento y
la reproduccién. Esta gran capacidad de respuesta a los
cambios en el ambiente tiene mucho sentido si tomamos
en cuenta que las plantas son organismos sésiles. Estas
respuestas implican cambios a nivel transcriptédmico, celular
y fisiolégico (Atkinson y Urwin, 2012) que se traducen en la
activacion organizada de una red compleja de mecanismos
que procuran la adaptacién de la planta ante un ambiente
hostil (Shabala y Pottosin, 2014).
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Evidencia reciente sugiere que la respuesta que ejercen
las plantas ante distintos factores de estrés como la
sequia, la salinidad, las temperaturas extremas y el
déficit de nutrientes, entre otros; es de naturaleza
multigénica. Lo anterior, indica que las respuestas
celulares a menudo estan interconectadas, ejerciendo
asi la activacién sincronizada de multiples genes que
responden al estrés y que se comunican mediante vias
de transduccién de las sefnales con otros componentes
metabdlicos y hormonales (Tuteja, 2007; Udawat et
al., 2016). La respuesta de las plantas contra cualquier
tipo de estrés, puede involucrar caracteristicas
o0 mecanismos que evitan la exposiciéon al estrés
(resistencia) y/o mecanismos que permiten a la
planta contender con el estrés, limitando y reparando
el impacto negativo del dano que ha ocurrido a
consecuencia de alguna situacién de estrés (tolerancia)
(Levitt, 1980; Bray et al., 2000). Ambas estrategias se
han propuesto como alternativas redundantes propias
de la evolucién de las plantas (Agrawal et al., 2004). En
éste escrito, se presenta una revision de la aplicacion y
el empleo de los conceptos de resistencia y tolerancia;
ademas se destacan caracteristicas que describen a
ambos conceptos haciendo alusiéon a los mecanismos
de adaptacién sofisticados que presentan las plantas
ante condiciones de estrés abidtico como la sequia, la
salinidad, el frio y el calor.

Factores de estrés que limitan el desarrollo
optimo de las plantas

Las plantas, al ser organismos sésiles, han desarrollado
una capacidad notable para hacer frente a una gama
amplia de tensiones ambientales, que de forma
individual o en mulltiples combinaciones (Atkinson y
Urwin, 2012), pueden alterar su metabolismo y dar
lugar a efectos negativos sobre su crecimiento, su
desarrollo y su productividad (Levitt, 1980; Rao et al.,
2006; Rejeb et al., 2014). Entre los factores de estrés
pueden incluirse los factores abiéticos como la sequia,
los cambios drasticos de temperatura, la deficiencia
o el exceso de luz, la acumulacién de contaminantes,
los herbicidas, los cambios en la concentracidon de
sales y de los nutrientes en el suelo; y dentro de los
factores bidticos se puede incluir, el ataque de insectos
herbivoros y de patégenos (Levitt, 1980; Strauss y
Agrawal, 1999; Nicot et al.,, 2005; Rao et al., 2006;
Gill y Tuteja, 2010; Lata y Prasad, 201 1; Mitchell et
al., 2016). El término “resistencia” se ha acufado a las
respuestas de defensa contra patégenos en donde las
plantas resistentes responden mediante mecanismos
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que evitan el desarrollo de la enfermedad (inmunes),
y las no resistentes (susceptibles) desarrollan la
enfermedad. Sin embargo, los términos de resistencia
al estrés y tolerancia al estrés, se han usado de forma
intercambiable tanto para el estrés bidtico como para el
estrés abidtico, aunque se reconoce que el término mas
adecuado para referirse al estrés abiético es el término
tolerancia (anténimo-sensibilidad) (Bray et al., 2000;
Rashid, 2009). Las plantas suelen responder hacia cada
uno de estos factores de estrés o a la combinacion de
los mismos, mediante fenémenos complejos que han
sido investigados intensamente (Levitt, 1980; Nufez-
Farfan et al.,, 2007). La forma en la que las plantas
responden a un entorno medioambiental cambiante
suele ser distinto y depende de la etapa de desarrollo
en el que se encuentren (Wahid et al., 2007; Nemeskéri
et al., 2012), ello les permite adaptarse al conjunto
especifico de condiciones y las limitaciones presentes
en un momento determinado (Lata y Prasad, 201 I).

La resistencia y la tolerancia como estrategias de
defensa

De forma general, algunos autores reconocen dos
estrategias que a menudo utilizan las plantas para
su defensa: la resistencia y la tolerancia (Mauricio et
al., 1997, Ndunez-Farfan et al., 2007; Stout, 2013;
Mitchell et al., 2016). La resistencia la definen como
“aquellas caracteristicas intrinsecas de las plantas
que les permiten minimizar o limitar el dafo causado
bajo un estado particular de estrés en un momento
determinado y sin que su fenotipo se vea modificado de
manera significativa” (Agrawal et al., 2004; Puijalon et
al., 201 1). Mientras que la tolerancia o compensacién
hace referencia a “la habilidad que tienen las plantas de
soportar cierto nivel de dano sin reducir su rendimiento
a causa de un entorno ambiental estresante”, lo que en
términos de produccién agricola significa que, pese a
las condiciones de estrés, los niveles de rendimiento
en un cultivo tolerante se mantendran por encima del
umbral econémico (Mauricio et al., 1997; Agrawal
et al., 2004; Wahid et al., 2007; Puijalon et al., 201 I;
Stout, 2013). Ciertas consideraciones teéricas sugieren
que bajo condiciones naturales todas las plantas asignan
recursos simultadneamente a ambas estrategias, por
lo que exhiben un patrén mixto de defensa (Nufhez-
Farfan et al., 2007).
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Resistencia y tolerancia éConceptos mutuamente
excluyentes?

Algunos autores han sugerido que la resistencia y la
tolerancia representan estrategias redundantes (Van
der Meijden et al., 1988; Simms y Triplett, 1994;
Fineblum y Rausher, 1995); sin embargo, hoy en dia
se plantea que ambas estrategias de defensa coexisten
de forma estable, y lejos de considerarse conceptos
mutuamente excluyentes, se consideran estrategias
alternativas (Squeo et al., 1996; Mauricio et al., 1997;
Agrawal et al., 2004). Por tal motivo, pese a que las
caracteristicas que hacen tolerante a una planta no
impiden el dafio ocasionado por los distintos factores
de estrés, éstas caracteristicas si son capaces de
compensar los danos que los enemigos naturales ya han
ocasionado sobre ellas; protegiendo de esta manera
de los efectos perjudiciales mediante mecanismos
sofisticados de adaptacion (Levitt, 1980; Mauricio et al.,
1997). Conceptualmente los términos de resistencia y
tolerancia tienen definiciones distintas; sin embargo, en
la practica es comun su uso como sinénimos (Sivasankar
et al., 2012), aunque el uso indistinto no ayuda en la
tarea de la correcta aplicacion de los términos.

Resistencia

Reprogramacién de la

expresion génica
Incremento de tricomas

Modulacién fitohormonal

Incremento de follaje

Ajuste osmdético
Estabilidad de membrana
celular

Rapido cierre de estomasy alta
eficiencia en el uso del agua

Tolerancia protoplasmatica
Compartimentacion de iones
Compuestos antioxidantes

Cera epicuticular

Mantenimiento de potencial

hidrico de tejidos Transporte de iones

Engrosamiento de xilema

Biosintesis de osmoprotectores y
solutos compatibles

Raices anchas y profundas
Expulsién de exceso de sales

Sintesis de poliaminas y Oxido
nitrico
Proteinas HSPs

Osmorregulacion
balance sodio/potasio
Asociacion simbidtica

Figura |: Amaranthus hybridus. Ejemplo de una planta que muestra caracteristicas de
resistencia y tolerancia a diferentes factores de estrés abidtico, entre ellos: Salinidad,
sequia, y temperaturas extremas. Las respuestas celulares que ejercen las plantas del
género Amaranthus ante distintos factores de estrés a menudo estan interconectadas, lo
que sugiere una accién sincronizada de diferentes estrategias que se comunican mediante
vias de transduccién de la sefales con diversos componentes metabdlicos y hormonales.

Tolerancia
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Caracteristicas de resistencia y tolerancia de
plantas ante diferentes factores de estrés

Tanto en las estrategias de resistencia como en las de
tolerancia es posible distinguir diferentes mecanismos
empleados por las plantas para sobrevivir ante una gran
cantidad de desafios ambientales (Figural). Ambas
estrategias inician inmediatamente después de la
exposicién a algin entorno estresante, desarrollando
mecanismos complejos para percibir las senales
externas y para mostrar las respuestas de adaptacion
que implican cambios morfolégicos, fisiolégicos y
bioquimicos propios de cada especie (Tabla |) (Bohnert
et al., 1995; Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 2007).
Estos cambios pueden manifestarse como resistencia
mediante: 1) el ajuste estacional del crecimiento para
evitar las condiciones de estrés; 2) las adaptaciones
morfoldégicas y las adaptaciones fisioldgicas, tales
como el desarrollo de sistemas radiculares anchos y
profundos, el engrosamiento del xilema, el incremento
en la densidad de tricomas, el cierre de estomas
y la acumulacién de cera en la superficie de la hoja,
entre otros. O bien como tolerancia, mediante 3)
cambios metabdlicos entre los que se encuentra
un ajuste del potencial osmético, la biosintesis de
osmoprotectores y solutos compatibles,
la activacion de enzimas y los compuestos
antioxidantes, la sintesis de poliaminas,
la produccién de Oxido Nitrico (NO), la
modulacién fitohormonal, la represién del
crecimiento celular, la induccién de vias
de sefalizacion mediadas por enzimas y
la reprogramacion de la expresién génica
mediante mecanismos dependientes o
independientes de pequenas moléculas
de 4cidos nucleicos conocidas como
miRNAs, entre otras (Chavarria y dos
Santos, 2012).

4. Conclusiones

Recientemente, muchos de los
mecanismos por los que las plantas hacen
frente a entornos adversos han empezado
a comprenderse a profundidad. Con
ello, se ha dado lugar al surgimiento de
estrategias nuevas de mejoramiento que
tienen como finalidad conferir ventajas
adaptativas ante diferentes condiciones de
estrés, y por ende propiciar el incremento
en la productividad de distintos cultivos



Tabla I. Mecanismos implicados en estrategias de resistencia y tolerancia para el manejo de diferentes factores de estrés
abidtico en las plantas.

Estrategias de resistencia y tolerancia ante diferentes factores de estrés abidtico en plantas

Estrés Estrategias de resistencia Referencia Estrategias de Tolerancia Referencia
. Mantenimiento del potencial hidrico de los tejidos * BiosintesiSelecidaEbseisic ) -
. BRSO S b Btetar ol el de i Sty 38 1 S8E & Mantenimiento de turgencia y volumen celular mediante el ajuste osmético.
: Desairolle de faioes profundss ) o Estabilidad de la membrana celular. ) ) P—
p . Répido cierre de estomas (Aiken V_Smucker. . Sf’ conserva el metabolismo celular pese a un !Jajo potencial hidrico 2015; Shukla, et.
Sequia « Al eficiencia en la captacin y uso del agua 1996; Price; et.al, | o Sintesis de osmopratectores y solutos compatibles - al, 2008; Tripathy,
! Beua . 2002) Expresion de sistemas de proteccién, detoxificacion y reparacion celular
. Presencia de una gruesa capa de cera epicuticular en las hojas i i et. al, 2000)
- Resistencia a fotoinhibicién & Z 3 2
T Desistendoafotoinhinidon e Recambio de metabolitos, mensajeras y proteinas
o Reprogramacién de la expresion génica mediada por miRNAs
e Homeostasis y compartimentacion de iones
s Expulsion de exceso de sales o Transportey absorcién de iones (CariG; 6681
+  Acumulacién del exceso de sodio en las vacuolas o Ajuste osmético erillo, et. al,
% Aumento en la captacién de potasio % Biosintesis de osmoprotores y solutos compatibles 2;1;6[1)?\2:::; E;'
Salinidad . Balance en la concentracién sodio/potasio (Farooq, et. al, - Activacién de enzimas y compuestos antioxidantes ’Hua"g" 2014;
. Incremento de follaje 2015) & Sintesis de poliaminas Fiotgiie. €t al,
- Acidificacién apoplastica . Produccién de Oxido Nitrico (NO) 2008; Shukla et.
- Asociacion simbidtica de raices con hongos micorrizicos arbusculares . Modulacién fitohormonal al, 2008)
> Asociacion de raices con rizobacterias promotoras crecimiento vegetal % Reprogramacién de la expresién génica mediante miRNAs
. Ajuste osmético.
. Ajuste del metabolismo celular para tolerar cambios drasticos de temperatura
. ) o e Cambio de estructura y propiedades cataliticas de enzimas que confieren termo- )
- resencia de una mayor proporcién de acidos grasos insaturados en membrana cetabilidad colular (Guy, 1990;
celular, lo que deriva en una inferior temperatura de transicién y por ende en la (Jan y Andrabi, . Eetabiiidad Ao lomemibrana celiar: Kubien, et. al,
Frio TGRS ulakopting ante b ilsc it s 2009; Steponkus, |, 5 tivacion de mecanismos de regulacion para restaurar niveles normales de 2pOSsINavyEr St
. Aclimatacion celular a frio. Se impide la lisis inducida por la expansién celular y la 1984; Wu, et. al, al, 2005; Shukla
formacién de lipidos hexagonales de fase Il 1997) metabolitos . et. al, 2008;
. Activacion de enzimas y compuestos antioxidantes Vi 2010y
o Acumulacion de osmolitos para evitar deshidratacion celular
o Sintesis de azicares solubles, aminoacidos, acidos organicos, poliaminas y lipidos
«  Reprogramacién de la expresién génica mediante miRNAs
« Ajuste osmético.
. Reduccién del tamafio de las células . Homeostasis hormonal
- Movimiento circadiano de las hojas para ocultarlas del exceso de irradiacién . Estabilidad de la membrana celular. (Fokar, et. al
solar . Detoxificacién de ROS mediante biosintesis de osmoprotectores 1908: SP;an;ha’n
- Cierre de los estomas para evitar la pérdida de agua (Bafion, et. al - Activacién de enzimas y compuestos antioxidantes tial 1000
ca Ior - Incremento en la densidad de tricomas para el mantenimiento de un microclima 2004: W;hid E—,:t. . Biosintesis y acumulacién de solutos compatibles Shu k\; et all
que proporcione sombra y conserve la humedad en la superficie de la epidermis o1, 2007) . Induccion de vias de sefializacion MAPK y CDPK e
- Engrosamiento del xilema . Activacién de vias de sefializacién moduladas por chaperonas. al, 2000; Wahid,
«  Expresion de proteinas de choque térmico (HSPs) que permiten la mejora de . al, 2007)
procesas fisiolgicos como fotosintesis, asimilacién de nutrientes y una mejor
eficiencia en el uso de agua
»  Reprogramacién de la expresion génica mediante miRNAs

bajo ambientes diferentes. Tanto el término de
“resistencia” como el de “tolerancia” son conceptos
utilizados para referirse a la capacidad que tienen las
plantas de manejar el estrés, y ambos representan
estrategias complejas y temas de investigacion
estudiados ampliamente y vigentes. Por tal motivo, es
esencial el conocimiento profundo de las estrategias
moleculares que han desarrollado los grupos de plantas
diferentes para poder manipular y mejorar la capacidad
de las plantas, pues cada una de las estrategias que
utilizan, ya sea individualmente o en conjunto, juegan
un papel importante en la adaptacién a condiciones
ambientales adversas.
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